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■ГОРМОНАЛЬНАЯ РЕГУЛЯЦИЯ ПРОРАСТАНИЛ СЕМЯН
: ВIВ.ПОЛЕВОЙ, С .М .ЩИПАРЕВ, О .В.МОСКАЛЕВА 
■/Ленинградский государственный университет/
I В настоящее время много известно о биосинтезе, 
еТаболизме, транспорте и механизме действия от­
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дельных фитогормонов. Значительно меньше мы знаёц.
о функционировании гормональной системы растений®^ 
целом. Формирующиеся и прорастающие семена - удо<§* 
ные объекты для ее изучения.
В нашей работе использовали зерновки кукуруЛ 
0десская-80. После их промывки и замачивания в во« 
де в течение 2 ч, зерновки проращивали в термо#, 
стате при 28 С в темноте.
Известно, что в начале набухания в зерновках 
кукурузы ИУК и АБК в свободном и связанном состоя- 
ниях присутствуют как в эндосперме, так и в щитке 
с зародышем. Зеатин и гиббереллины в связанной 
форме находятся главным образом в эндосперме, а-Зв 
свободной - в щитке и зародыше. Какую же роль иг­
рают фитогормоны в эндосперме?
Еще Дюр /1/ показал, что зародыш кукурузы 
щитком, изолированный от эндосперма через час пос4 
ле начала набухания, развивается на минеральна 
среде с добавками сахаров или крахмала, но бей 
фитогормонов, почти так же, как интактный зародьпЛ 
Следовательно, роль эндосперма заключается только 
в снабжении зародыша питательными веществами. Болёе 
того, согласно данным Дюр, до 3-6 суток зародыш 
может развиваться только за счет питательных Бе'Ь 
ществ щитка. В наших опытах удаление эндосперма 
через 24 ч после начала набухания существенно не 
влияло на рост и митотическую активность в надз |^ 
ных частях проростка кукурузы в течение 
Рост корня начинал тормозиться после 2 суток 
деление клеток в корневой меристеме оставалось 
уровне контроля /2,3/. Таким образом, можно думать 
что развивающийся зародыш не нуждается в эндосперм 
ме в качестве донора физиологически активных ве­
ществ, а использует его только как источник пита­
ния. Следовательно, в регуляции роста проросткв? 
участвуют фитогормоны, локализованные в щитке^й 
осевыгс органах зародыша. Экспериментальные данныеЛ 
приводимые в литературе относительно роли гормонОЧ 
эндосперма в прорастании семян и развитии пророст*! 
ков, весьма противоречивы. Многие авторы полагали« 
что источником свободной ИУК в .зародышевых органаз® 
проростков является обнаруживаемый в довольно боль4 
ших количествах в эндосперме кукурузы эфир ИУК;1^ 
миоинозитола, который гидролизуется с о б р а з о в а н и е *
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ободиой ИУК при транспорте в осевые органы. Од- 
; с ко, опыты Бандурского с сотр. /4/ с меченым ИУК- 
оИнозитолом показали, что при нанесении его на 
^досперм он обнаруживается в основном в мезокоти- 
е и практически отсутствует в колеоптиле, который 
считается ответственным за образование ИУК. Многие 
другие эксперименты также подтверждают ту точку 
Прения, что синтез ИУК в развивающемся проростке 
происходит de novo, а не обусловлен гидролизом 
поступающих из эндосперма конъюгатов.
По нашим и литературным данным фитогормоны 
эНдосперма могут принимать участие в регуляции 
распада запасных соединений в прорастающих семенах 
0 в мембранном транспорте продуктов распада к ра- 
[стущему зародышу /5,6/. Набухание зерновок злако­
вых сопровождается подкислением эндосперма, что 
[приводит к активации кислых гидролаз как самого 
зядосперма, так и выделяемых щитком /кислое вне­
клеточное пищеварение/. Содержание свободных кис- 
1лот в эндосперме кукурузы возрастает в два раза за 
первые сутки набухания, а pH его тканей снижается 
'с 5,7 до 4,6 уже в первые 14 ч. набухания. Подкис- 
гление идет быстро и эффективно лишь в том случае, 
■если эндосперм не отделен от щитка. Изолированные 
[от эндосперма и зародыша щитки кукурузы способны 
[энергично подкислять инкубационную среду, выделяя 
•глюконовую, лимонную, уксусную и фосфорную кислоты 
[/7, 8/. В отделенном эндосперме при набухании не 
[происходит значительного сдвига pH в кислую сторо­
ну, что говорит о доминирующей роли щитка в под- 
кислении эндосперма интактных зерновок.
Нами впервые было обнаружено стимулирующее 
[Действие ИУК на выделение кислот изолированными от 
1®Ндосперма и зародыша щитками кукурузы. Секреция 
(Свободных кислот из щитков в инкубационной среде с 
увеличивалось на 20%, а в присутствии ИУК с 
или КС1 на 47-50%. Кинетин и гиббереллин са-
Р®1 по себе не обладали такой способностью, однако 
РИнетин вместе с ИУК вызывал большее подкисление 
I НкУбационной среды щитками, чем одна ИУК /рис.1/.
L Механизм выдел^дия._клсдот и снижения pH щит-
I аМи не изучен. В литературе имеются предположения 
[» Наличии в плазмалемме клеток щитков протонной
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Рис. 1. Действие ауксина, 
и кинетина на изменений 
pH инкубационной срг 
щитками кукурузы. Щитки 
выделены через 48 ч. с' 
начала набухания зерновок1.] 
30 щитков инкубировали 
5 мл среды 3 ч . ИУК j 
5,7-10" М.кичетин 10"5.^ 
и далее на графиках приведе! 
Ошибки среднего арифмет| 
ческого /-ш/ ,
транспортных АТФаз плазмалеммы - ортованадатом И 
диэтилстильбэстролом - показали их ингибирующее 
действие на выделение кислот щитками. Использован^ 
ные ингибиторы снижали также положительное действ 
вие ИУК на подкисление среды щитками. Эти давны® 
дают основание полагать, что одним +из механизма! 
секреции протонов щитками является Н-АТФаза, лока: 
лизованная в эпителиальных клетках щитков кукур^
Гяты, причем ИУК влияет на ее активность.Интересно отметить стимулирующее действие й на секрецию протонов щитками пшеницы, обнаруженное
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до’хтаром и Лэйдманом /9/. Действие ГК в их опытах 
снималось АБК и не было связано с синтезом белков. 
Функция подкисления эндосперма п ш н д п . п р ж и т  т д к ж р  
клеткам алейронового слоя. Обнаружено, что изоли­
рованные алейроновые слои ячменя выделяют в наруже^. 
НУю среду^ яблочную и фосфорную кислоты /10/. Воз­
можно, что в зерновках пшеницы ГК стимулирует сек­
рецию протонов в эндосперм и из клеток алейроново­
го слоя. Выделение кислот изолированными щитками _л!’ 
клетками алейронового слоя носит активный характер 
и подавляется ингибиторами и разобщителями дыхания, 
анаэробиозом, но стимулируется фитогормонами, по 
крайней мере у щитков /9/. У семян двудольных рас­
тений отмечено накопление кислот в семядолях под 
действием кинетина. Он же стимулировал выход ионов 
Н+ из семядолей подсолнечника и тыквы. Таким обра- 
зом, в прорастающих семенах действие на протонные 
. насосы не является-"мо н сто л и е Д н о го гормона.
Известно, чтО в ходе прорастания щитки-выде­
ляют в эндосперм целый ряд гидролаз, а также вса­
сывают продукты гидролиза эндосперма. Сведений о 
влиянии фитогормонов на секреторную и поглотитель-^ 
ную функции щитков в литературе почти нет. В связи"" 
с этим мы сделали попытку изучить влияние фитогор­
монов - ИУК, кинетина и ГК - на секрецию суммарных 
белков щитками прорастающих зерновок кукурузы, а 
также на поглощение ими сахаров.»* (,
Результаты опытов говорят о том, что секреция 
белков под действием фитогормонов у щитков увели­
чивается на 20-40%. Положительное влияние ИУК на 
секрецию суммарных белков проявляется только в при­
сутствии катионов калйция в среде. Действие каль­
ция было специфичным /табл./. 4
Скорость поглощения сахаров в симпорте с Н 
Щитками увеличивалась под действием кинетина и ГК 
вдвое, о чем можно судить по времени защелачивания 
инкубационной среды после прибавления к ней саха­
ров /рис. 2/.
В зарсдаие зерновки гормональная система обеспечивает 
Регуляцию прорастания. В осевых органах проростков злаковых 
синтез ИУК осуществляется в верхушках колеоптилей. Меристема 
Кончика корня ответственна за синтез цитокининов и гибберел- 
■яинов. в наших опытах /2,3/ удаление колеоптилей у 2-суточ- 
проростков кукурузы приводило к резкому снижению роста
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Т а б л и ц а
Действие фитогормонов и катионов на секрецию 
суммарных белков щитками кукурузы. Щитки изо-;, 
лированы от зародыша и эндосперма через 48 ч 
от начала набухания и инкубировались по 30 шт. 
в 5 мл среды 3 ч при 28°С
Инкубационная среда Содержание белка /в контролю/
Контроль, н2° 1 0 0
Кинетин 10-5М 135
_ 6ГК 2,8-10 М 140
-5ИУК 5,7-10 М 1 00
KCi 5 мМ -ИУК 1 00
+ИУК 1 00
САС12 5мМ -ИУК 105
+ИУК 1 2 0
МдС12 5 мМ -ИУК 1 00
+ИУК 100
мезокотиля и усилению роста корня, а нанесение на срез 
оставшейся надземной части ланолиновой пасты с ИУК 
восстанавливало рост мезокотиля и тормозило рост 
корня. При этом и в корне, и в мезокотиле наблюда- 
лись аналогичные изменения интенсивности деления 
клеток, т.е. ИУК в  этих органах оказывает в л и я н и е  
не только на растяжение, но и на деление клеток* 
Рост основания листа при удалении колеоптиля усй' 
ливается, а нанесение ИУК предотвращает это усиле' 
ние, резко снижая количество делящихся клеток. 
Удаление корня приводило к снижению роста все* 
надземных органов, при этом митотический и н д е к с  
/МИ/ в  основании листа понижался, а в участках ме' 
зокотиля и колеоптиля, прилежащих к узлу, оставаЛ' 
ся практически без изменения. ГК и кинетин пр1* 
совместном действии увеличивали МИ в основании ли' 
стьев, но не влияли на него в участках колеоптиЛ# 
и мезокотиля, прилежащих к узлу. Рост надземнь>*
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Рис. 2. Действие глюкозы и кинетина на изме­
нение pH инкубационной среды щитками кукурузы.Щит- 
выделены через 48 ч с начала набухания зерновок. 
Р Щитков инкубировались 1,5 ч в 5 мл среды, со- 
рРЖащей CaSO.,5-10‘3М и КС1, 5*10_5М /1/ или вс 4среды аналогичного состава, но с добавкой ки- 
|6тина, 10“5м /2/. После этого в среду вносили 
Мл раствора глюкозы 5-10"Зм /указано стрелкой/.
^анов при воздействии отдельно гиббереллином или 
%Т°Кинином менялся по-другому: ГК усиливала рост 
5 ®°Котиля и растяжение клеток в основании листа, 
к ^Нетин значительно усиливал рост колеоптиля. 
Ч>ьИм образом, одновременное добавление этих гор- 
^ ° й в среду приводило к тому, что как растяжение, 
% й Деление клеток надземных органов приближалось 
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Рис. 3. Изменение роста и митотического, 
декса /МИ/ в органах проростков кукурузы.
24 ч набухания зерновок удален эндосперм, чеР 
48 ч удалены колеоптиль /до узла/ или коре 
Удаленные органы замещены фитогормонами: 
/0,03% в ланолине/, кинетином /4,б-10- 5М/, Я  
берелловой кислотой /2,8-10- 5м/
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Сходные результаты были получены при изучении 
[ ия фитогормонов на рост изолированных орга- 
г проростков кукурузы /11/. В этих опытах ис- 
г„ьзовали отрезки апикальной части колеоптилей 
{а верхушки, отрезки, содержащие узел и прилежа- 
6е к нему участки мезокотиля, колеоптиля и листа, 
Отрезки мезокотиля, расположенные непосредствен- 
род отрезками с узлом. Все изученные отрезки 
рядному реагировали на добавление фитогормонов. 
Ljo показано, что вдоль осевых органов надземной 
Сети проростков кукурузы имеется градиент чувст- 
Ёгельности к экзогенной ИУК. Наиболее чувстви- 
Сльными оказались отрезки мезокотилей, усиливаю- 
ме рост уже при концентрации ИУК 10“ . При уве­
личении концентрации ИУК выше 10" 6м дальнейшего 
Ж п р.ния роста не происходило. В апикальных отрез­
ках колеоптилей, напротив, достоверное усиление 
роста наблюдалось лишь при концентрации ИУК 10-°М 
и1 выше. Прилежащие к узлу участки колеоптиля и ме­
зокотиля занимали по их реакции на ИУК промежуточ­
ное положение» Рост листа, как и в вышеописанных 
юытах, в присутствии ИУК тормозился, причем с 
возрастом ингибирующее действие ИУК усиливалось. 
1одобное изменение чувствительности к экзогенной 
ИУК может быть связано как с изменением компетент­
ности клеток к фитогормону, так и с изменением его 
'Ндогенного содержания. Имеются данные о наличии 
Град-: ента эндогенной ИУК, связанного со способно- 
1тью к росту растяжением соответствующих участков 
0°евых органов / 1 2 /.
• 3?еакция отрезков надземных органов пророст- 
§8 кукурузы на АБК носит противоположный характер. 
рЯи отрезки мезокотилей обладают наибольшей чув­
ствительностью к ИУК, то на АБК они практически не 
Гагируют, в то время как по направлению к верхуш- 
| Приростка торможение роста АБК проявляется все 
£ б°льшей степени. Действие АБК на ИУК-стимулируе- 
Рост отрезков, однако, отличалось от ее дейст- 
на эндогенный рост. Наиболее сильное ингибиро- 
ИУК-стимулируемого роста наблюдалось в ба- 
ных отрезках мезокотилей, в то время как в 
Y /^альных отрезках колеоптилей это ингибирование 
0 значительно меньше.
При изучении действии кинетина на рост изоли­
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рованных органов было показано, что он стимул! 
рост апикальных отрезков колеоптилей 2-3-сугД 
проростков и прилежащих к узлу участков колеД 
лей 4-5-суточных проростков, но не влияет на! 
отрезков мезокотиля и листа /11/. Гибберел! 
кислота, напротив, стимулирующе действует на р. 
отрезков мезокотиля, причем в большей степени 
участки, прилежащие к узлу. При изучении взаг' 
действия фитогормонов было установлено, что! У 
большее стимулирующее действие на рост отре^ 
колеоптиля оказывают при совместном действии^ 
и кинетин, а на рост отрезков мезокотиля - Я  
ГК /1 0 -6м/. рост основания листа во всех.возра 
значительно усиливается при обработке гиббере, 
ном, причем это усиление полностью снимается 
Кинетин сам по себе слабо влияет на рост основ*! 
листа, но снижает ингибирующее действие ИУ|| 
рост листа в присутствии гиббереллина.
Сопоставляя результаты изучения действия 
тогормонов на рост изолированных органов, я 
отметить, что в ходе прорастания изменяется ха; 
тер действия фитогормонов. Так, в апикальный 
резках колеоптилей 2-суточных проростков май| 
мальное стимулирующее действие оказывает кине 
к 4-м суткам эквимолярные концентрации кинети 
ИУК оказывают одинаковое действие, а в дальне: 
большая стимуляция наблюдается при воздейС1 
ИУК. В прилежащих к узлу участках колеоптиля. м< 
дых проростков, напротив, более сильная реакция! 
ИУК, а у более взрослых - на кинетин. В отрез? 
мезокотилей, содержащих узел, наиболее сил: 
стимулирующее действие оказывают ИУК и ГК, в 
зальных отрезках - ИУК. Можно полагать, что ncj 
ное действие экзогенных гормонов является отр 
нием гормонального баланса в развивающихся пром­
етках, т.е. наиболее сильное действие на рост щ  
гана оказывает гормон, содержание которого в да*1' 
ном органе минимально и который должен nocTjf#*' 
из других частей проростка.
Таким образом, при набухании и п р о р а с т а й ^  
зерновки фитогормоны регулируют процессы как м of1' 
лизации запасных веществ в эндосперме, так и Р°с 
товые процессы в зародыше. Они активируют Н* 
помпу в щитках и секрецию щитками кислых гидроЛр3
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! ,,цИруя переваривание примыкающих к щитку участ- 
$ эндосперма. Затем выделяемый щитком и разви­
вшимся проростком гиббереллин активирует синтез 
?асекрецию кислых гидролаз /см. 13/ и Н+ - помпу в 
$ ейроновых клетках, в результате чего осуществля­
йся мобилизация запасных веществ периферической 
еяСти эндосперма. Фитогормоны способствуют также 
4 асыванию переваренных веществ щитком, который 
«аполняет функцию гаустории, питающей развивающий- 
[ . проросток. В самих проростках функционирует 
сВоя гормональная система. Для нормального разви- 
тйя каждой части проростка требуется специфическое 
соотношение фитогормонов, причем это соотношение и 
оптимум концентрации фитогормонов могут меняться с 
возрастом проростка.
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СИНТЕЗ БЕЛКА НА РАННИХ СТАДИЯХ ПРОРАСТАНИЯ 3 
СЕМЯН
Н.А .ГУМИЛЕВСКАЯ
/Институт биохимии им. А.Н.Баха АН СССР, 
Москва/
Для семян многих видов культурных растени; 
простой контакт с водой при определенных условия; 
температуры и аэрации оказывается достаточным одЕ 
активации временно подавленных метаболической ц 
ростовой активностей зародыша, для инициации ново( 
/или новых/ генетических программ развития, прев­
ращающих зародыш в проросток, а затем в самостоя­
тельный автотрофный организм. Способностью к рост) 
обладают только зародышевые оси семян, но, чтобы 
рост продолжился после начальных стадий прораста­
ния, необходима мобилизация запасных отложений, 
которые составляют основную часть семени и у мно­
гих видов локализованы в специализированных тканяк 
самого зародыша. Таким образом, переход от эмбрио­
генеза к прорастанию для осевых органов заро^Я 
выражается в инициации увеличения размеров и числа 
клеток, а для запасающих органов зародыша - в ко­
ренном изменении направленности метаболических 
процессов, в формировании нового катаболическогс 
типа обмена, обеспечивающего мобилизацию и транс' 
локацию запасных отложений. По современным преЯ' 
ставлениям переключение программ развития пройс' 
ходит путем репрессии и дерепрессии определенны* 
генов и выражается в качественных и количествен*** 
изменениях наборов транслируемых мРНК и синтезирУ' 
емых белков. Иными словами, изменения в кле-гочно^ 
морфологии и физиологии являются отражением и?^е, 
нений в наборе экспрессируемых генов. Совершен1^ 
очевидно, что подходом к пониманию молекуляр^ 
механизмов, регулирующих экспрессию генов и деЯа, 
ющих возможным переход зародыша от стадии эмбр^ 
налького развития к стадии прорастания являет
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